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Etude des teguments seminaux (observes au M.E.B.)

de quelques Hypericum (Guttiferae) mediterraneens. II

C. Reynaud

Resume : Les teguments seminaux de 9 taxa d
1

Hypericum arbustifs mediterraneens, appartenant
aux sections Psorophytum, Ascyreia, Androsaemum, Inodora et Webbia, ont ete observes au
M.E.B. Des sections et memedes especes peuvent etre determinees grace aux caracteres de leurs

graines (forme generate, sculpture et structure). La section Androsaemum est bien individualisee

(presence d'une aile, exotesta a grandes cellules ovales). L'exotesta des semences de la section

Webbia (H. canariense) presente des particularity uniques au sein des Millepertuis mediterran-
eens. Les sections Psorophytum et Inodora ainsi que H. calycinum (section Ascyreia) paraissent

plus homogenes. L'endotesta de tous ces taxa, observee pour la premiere fois au M.E.B., s'avere

en general mince et de type « reticule-scalariforme ». Des grains d'aleurone ont ete notes dans la

partie interne des teguments. Grace a l'observation de ces taxa primitifs, une esquisse des

differentes tendances evolutives des graines de ce genre est etabiie.

Summary : The seed-coat of nine taxa of mediterranean shrubby Hypericum, belonging to the

sections Psorophytum, Ascyreia, Androsaemum, Inodora and Webbia, were investigated with

S.E.M. Sections and even species could be identified by their seed characters (seed-shape,

sculpture and structure). Section Androsaemum is well distinguished (winged seeds, large oval

exotesta cells). Seed exotesta of the section Webbia (H. canariense) seems to have unique
characteristics in mediterranean Hypericum. Sections Psorophytum and Inodora, as well as H.
calycinum (section Ascyreia), show a relative uniformity. The endotesta of all these taxa,

observed for the first time with S.E.M., is generally thin and "reticulate-scalariform". An
aleurone layer has been localized in the inner integument. Observation of these primitive taxa

has allowed the establishment of an outline of the evolutive trends for the seeds of this genus.

Claude Reynaud, Biosystematique et Ecologie Mediterraneenne, Universite de Provence, Centre

Saint-Charles, 3, Place Victor Hugo, 13331 Marseille Cedex 3, France.

INTRODUCTION

Dans le cadre d'une etude biosystematique des Millepertuis mediterraneens, nous avons

entrepris un examen detaille des teguments seminaux en microscopie electronique a balayage

(M.E.B.) afin d'essayer de distinguer les differents taxa et de mieux comprendre leur

phylogenie. En effet, Tinteret taxonomique des caracteristiques des graines observees a Taide

de cette technique a deja ete signale dans maints groupes (Lecompte-Barbet, 1981

;

£elebio6lu et al., 1983; Guignard, 1986; Allorge, 1985; Shetler & Morin, 1986, parmi

les plus recents) et chez les Hypericum en particulier (Robson, 1981 ; Reynaud, 1985). Chez ces

derniers, Tutilisation du M.E.B. revet une grande valeur notamment a cause de la petite taille

des semences (de Tordre du mm) et de leur complexite tant sculpturale que structurale.
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Dans ce genre, la forme generale des graines (cylindrique, ovo'ide-cylindrique, elliptique,

cuneiforme), la presence ou Tabsence d'appendices (carene, aile, caroncule) et surtout la

grande variability des cellules de l'exotesta, nous ont permis de distinguer des groupes de

sections, des sections et meme des especes. De plus, l'examen des diaspores sectionnees

constitue une source tres interessante de renseignements sur la structure interne des

teguments : endotesta, tegmen, couche a aleurone.

Dans un article de synthese, Robson (1981) a donne un apergu global des divers modeles

sculpturaux d'exotesta observes au M.E.B. et a ainsi decrit, a partir d'un modele primitif

« linear-reticulate », 6 autres types morphologiques : « reticulate, foveolate, scalariform-

reticulate, ribbed-scalariform, rugulose, papillose ». Dans nos investigations, nous avons tout

d'abord essaye de replacer les graines d
1

Hypericum mediterraneens dans cette classification

generale. Cependant, l'examen detaille de nombreux echantillons nous a conduite a simplifier

quelque peu cette derniere en adoptant la terminologie palynologique plus stricte.

Dans une premiere partie, portant sur 31 especes (Reynaud, 1985), nous avions analyse

les 3 types bien particuliers : cotele (« ribbed-scalariform »), ruguleux et papilleux qui

caracterisent les sections Bupleuroides, Hirtella, Taeniocarpum, Coridium, Adenotrias et Elodes

(constitutes en majorite de taxons herbaces, assez evolues). Les 58 autres especes de

Millepertuis mediterraneens en notre possession, primitivement rattachees aux types « reticule,

foveole, reticule-scalariforme », peuvent etre selon nous regroupees sous le terme « reticule »

s.l. Toutefois en fonction de divers criteres, nous avons subdivise ce vaste ensemble en deux. Le

present article, qui constitue la seconde partie de ce travail, concerne les sections Psorophytum,

Ascyreia, Androsaemum, Inodora et Webbia formees d'especes arbustives, considerees comme
primitives a bien des egards (morphologie, caryologie...). Une troisieme partie, en preparation,

sera consacree aux especes en majorite herbacees, plus evoluees.

MATERIEL ET METHODES

Les graines etudiees proviennent d'une collection que nous avons constitute a partir de plantes

recoltees dans la nature (par nous-meme ou par d'autres collegues) ou bien cultivees, ou prelevees sur des

echantillons de FHerbier de Marseille (cf. Tableau 1). Pour chaque taxon, les graines entieres ou
sectionnees ont ete observees et photographiees au M.E.B. Jeol JSM 35. La technique utilisee est

identique a celle exposee precedemment (Reynaud, 1985). Les especes sont classees suivant Fordre

systematique de Robson (1977).

STRUCTUREET SCULPTUREDES TEGUMENTS

EXOTESTA

Brisson & Peterson (1976) ont souleve le delicat probleme de la terminologie dans la

description des ornementations seminales, des appellations differentes servant souvent a

decrire la meme sculpture. Pour eviter cet ecueil, nous avons adopte les definitions sans

ambiguite de la palynologie notamment pour les termes de reticule et foveole (Iversen &
Troels-Smith, 1950) :
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Taxon

—Sect. Psorophytum Nyman
H. balearicum L.

—Sect. Ascyreia Choisy
H. calycinum L.

—Sect. Androsaemum Godron
H. androsaemum L.

H. foliosum Ait.

H. grandifolium Choisy

H. hircinum L.

H. x inodorum Miller

Sect. Inodora Stef.

Tableau 1

Origine des graines

Espagne : Baleares, Majorque, Col de Puig Mayor,
Cardona 79701

France : Bretagne, Tregastel, Reynaud 8202

France : Aveyron, St Crepin, (MARS)
Cult. J. B. Bale

Espagne : Canaries, Tenerife, Montee de Las Mercedes,

Verlaque 80210
Grece : Crete, Gorges de Samaria, Reynaud 80479
Cult. J. B. Copenhague

H. xylosteifolium Robs.

Sect. Webbia Keller

Cult. J. B. Bruxelles 75159

H. canariense L. Espagne : Gran Canaria, Las Palmas, Verlaque 80258

reticule : « ordonne en reseau » : diametre de la lumiere ^ largeur du mur

;

foveole : « perce de trous » : diametre de la foveole < distance la plus courte la

separant de la foveole voisine.

forme

lumiere. De ce fait, a Fexception des types cotele, ruguleux et papilleux (bien caracteristiques),

dans le reste du genre Hypericum il n'existerait que des graines a exotesta « reticulee » s./., avec

des murs assez fins, plus ou moins reguliers, delimitant des mailles a contours variables selon

l'espece et parfois sur la memegraine (rondes, ovales, subrectangulaires, etc.). Ainsi, suivant

la terminologie palynologique, le type « foveolate » decrit par Robson (1981) semblerait

correspondre a un reticule a lumiere plus ou moins arrondie, et le type « scalariform-

reticulate » a un reticule a lumiere subrectangulaire allongee transversalement. Rappelons que

dans les graines de type « reticule » s./., chaque maille du reseau correspond a une cellule, le

mur superieur des cellules de Fexotesta s'etant affaisse lors du dessechement de la graine

Whiffin
(Brisson & Peterson, 1976).

Les variations que nous avons observees dans les cellules de Texotesta de type reticule

chez les especes arbustives portent sur :

forme axe de la

graine (subcirculaires, ovales, subrectangulaires...);

—Faspect des murs superieurs et inferieurs : transparents ou non;

—Fepaisseur et la hauteur des murs lateraux.
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Endotesta

Peu de travaux lui ont ete consacre. Les plus anciens ou Pendotesta est citee (Brandza,

1891; Guignard, 1893; Ohlendorf, 1907; Schnarf, 1914; Van Wisselingh, 1920; Crete,

1936) ne concernent qu'un nombre restraint d'especes, toutes a graines reticulees. L'article de

Schnarf se distingue des autres par une observation et une illustration plus elaborees. Ainsi

pour cet auteur, cette assise serait constitute de cellules allongees transversalement et pourvues

de murs lateraux legerement epaissis (recherches effectuees sur des coupes transversales et

tangentielles de semences d'/7. maculatum). Plus recemment, Rao (1957) decrit d'une fagon

identique i'endotesta des graines d'//. patulum (type reticule). Cependant, Corner (1976) ne

semble pas avoir retrouve cette couche sur les quelques especes, egalement reticulees,

examinees dans son ouvrage de synthese.
i

II est vrai que Fendotesta des Hypericum s'avere souvent peu visible —parce que tres

mince —dans les types cotele, ruguleux et papilleux (Reynaud, 1985) ainsi que chez les plus

primitifs des taxa a graines reticulees. Malgre ces difficultes, nous confirmons la presence de

cette assise que nous avons pu examiner au microscope photonique, sur les coupes

tangentielles de teguments, et plus precisement au M.E.B. :

—de face, lorsque les cellules de l'exotesta sont transparentes (Fig. 2, 2, 4) ou bien sur

des graines pelees (Fig. 3, 6);

—de profil, dans les graines sectionnees (Fig. 3, 5).

Nos observations corroborent celles de Schnarf (1914) et de Rao (1957) : cellules

subhexagonales, plus ou moins allongees transversalement (couche analogue au type

d'exotesta reticulee-scalariforme de Robson), murs inferieurs et lateraux epaissis (non le

superieur). Ce plan d'organisation semble general

Androsaemum) pourvu d'une endotesta formee

H. foliosum

Tegmen

Hypericoidae

)16) qualifie les graines &Hypericum d'exotegmiques, car leur assise mecanique

exotegmen. II souligne que ce dernier semble identique dans l'ensemble des

1985).

(Reynaud

Couche a aleurone

L'examen des graines sectionnees nous a permis d'observer chez H. xylosteifolium, dans la

partie la plus interne des teguments sous l'exotegmen, une assise constitute de corpuscules

analogues a des grains d' aleurone (Fig. 3, 6). Cette couche rappelle les structures signalees par

Berfeld & Schopper (1986) chez Sinapis alba, ou les grains d'aleurone se constitueraient dans

les teguments internes au contact de l'embryon. Par ailleurs, ces grains d'aleurone nous ont

semble entoures d'une membrane, comme l'a souligne Hofsten (1974) dans le genre Brassica.
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Fig. 1. —Hypericum calycinum : 1, vue generate de la graine; 2, perforations du tegmen. —H. canariense : 3, vue

generate de la graine; 4, 5, sections; 6, endotesta. (Trait : 1, 3, 4 = 500 um; 5, 6 = 50am).
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RESULTATS

Les principaux resultats de nos observations sont reunis dans le tableau 2 et la cle ci-

apres. L'analyse des caracteres seminaux des Hypericum mediterraneens etudies nous a

conduite a operer certains regroupements et a formuler une serie de comparaisons. Ainsi, la

forme et la sculpture des graines permettent de distinguer trois ensembles qui correspondent a

des unites taxonomiques naturelles :

—section Androsaemum : graines ovoides a fusiformes ailees, exotesta a grandes cellules

ovales

;

—section Webbia : graines cuneiformes, exotesta a cellules variables (rondes a

rectangulaires) deprimees

;

—sections Psorophytum, Inodora et Ascyreia : graines cylindriques, exotesta de type

reticule s.s (c'est-a-dire a petites cellules regulieres peu allongees : arrondies a polygonales).

Cle provisoire : Graines reticulees s.L (pro parte)

Graines ailees, ovoides a fusiformes
. , . Sect. Androsaemum

Graines sans appendices terminaux //. grandifolium, H. androsaemum (//. x inodorum p.p.)

Graines a appendices terminaux :

Endotesta reticulee-scalariforme H. hircinum

Endotesta a cellules isodiametriques H. foliosum

Graines, sans appendices s.L :

v

Graines cuneiformes Se«t. WebWa : H. canariense

Graines cylindriques :

Endotesta mince et peu visible :

Exotesta verruqueuse (cellules subrectangulaires) Sect. Psorophytum : H. balearicum

Exotesta non verruqueuse (cellules plus ou moins isodiametriques) . Sect. Ascyreia (//. calycinum)

Endotesta epaisse, exotesta a cellules subcirculaires Sect. Inodora : H. xylosteifolium

homogene Androsaemum (5 especes) s'individualise nettement

fusiformes rm
grandes et ovales, plus ou moins

[xm

transparence (Fig. 2, 2, 4, 6). Les graines sans appendices terminaux d'//. grandifolium (Fig. 2,

5, 4), H. androsaemum et H. inodorum (hybride intermediate entre les 2 especes parentales : H.

hircinum et H. androsaemum) se distinguent difficilement les unes des autres. Toutefois, selon

Robson (1985), ce dernier taxon presente parfois des appendices que nous n'avons

malheureusement pas pu observer sur nos echantillons. Par contre, les deux autres especes de

cette section, //. hircinum et H. foliosum, toutes deux pourvues d'appendices terminaux, se

differencient par la hauteur des murs lateraux des cellules de Texotesta (plus eleves chez H.

hircinum : Fig. 2, 6) ainsi que par Fendotesta a cellules isodiametriques chez H. foliosum

(Fig. 2, 2) et de type reticule-scalariforme chez H. hircinum (Fig. 2, 6).

La section monotypique Webbia (//. canariense), par ses diaspores aux caracteristiques

uniques, se demarque de tous les Hypericum mediterraneens. Elle presente :
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Fig. 2. Section Androsaemum.
3, vue generate de la graine ; 4, exo et endotesta.

(Trait : 1, 3, 5 = 500jim; 2, 4, 6 - 50 pern).

H. foliosum : 1, vue generale de la graine; 2, exo et endotesta. —H. grandifolium

—H. hircinum : 5, vue generale de la graine ; 6, exo et endotesta



Tableau 2

Taxa Forme Generate Taille Appendice Exotesta Endotesta Caryologie

Sect. Psorophytum Nyman
eel. subrectangulaires

X= 12

H. balearicum L. cylindrique 1 a 1,7 mm — aspect verruqueux 2n = 24
m.l. bas peu visible

Sect. Ascyreia Choisy

eel. + isodiametriques

X= 12->9

H. calycinum L. » 1 a 2 mm m.l. bas » 2n = 20

Sect. Inodora Stefanov
i

eel. subcirculaires

X= 10

H. xylosteifolium

N. Robson » 0,9 a 1 mm m.l. assez eleves reticulee-scalariforme 2n = 40

Sect. Androsaemum
Godron

X= 10
H. grandifolium

Choisy ovoide 0,8 a l,lmrnaile unilaterale grandes eel. ovales reticulee-scalariforme 2n = 40
a fusiforme

*

m.l. membraneux eleves

H. androsaemum L. » 0,8 a 1 mm » » »
H. x inodorum Miller » 1,1 a 1,4 mm » » »
H. hircinum L. » 1 a 2 mm aile unilaterale

+ appendices

terminaux

grandes eel. ovales

m.l. membraneux tres eleves

»

H. folio sum Ait. » 1,2 a 1,5 mm » grandes eel. ovales

m.l. membraneux eleves

eel. isodiametriques ?

Sect. Webbia Keller

eel. tres deprimees, variables :

X= 10

//. canariense L. cuneiforme 1,1 a 2mm rondes a rectangulaires

1 1 1

m.l. a arceaux epaissis reticulee-scalariforme 2n = 40

Legende : eel. : cellules; m.l. : murs lateraux.
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des graines cuneiformes et non cylindriques oil ovoides (Fig. 1, 3);
une exotesta formee de files longitudinales de cellules variables (rondes a rectangulai-

res), profondement deprimees, a parois laterales renforcees par une serie d'epaississements en
arceaux (Fig. 1,4,5) analogues a ceux observes dans les graines du genre Digitalis (Guignard,
1986). Le plan d'organisation tres singulier des graines d'//. canariense confirme done bien la

qualification de « groupe relique » donnee par Robson (1981) a ce taxon marginal. Par contre,

Fendotesta mince (3 a 6\im d'epaisseur), visible sur les graines pelees, est reticulee-scalariforme

comme celles de la plupart des autres groupes (Fig. 1, 6).

Les deux sections monotypiques Psorophytum (H. balearicum) et Inodora (H. xylosteifo-

lium) a graines cylindriques sans appendices et exotesta reticulee s.s. peuvent etre regroupees.

On peut leur rattacher //. calycinum, unique representant mediterraneen de la section Ascyreia

(environ 42 especes essentiellement asiatiques). Des differences apparaissent toutefois entre ces

trois taxa au niveau des cellules de l'endotesta :

—plus ou moins isodiametriques chez H. calycinum (Fig. 1,1);—subrectangulaires a murs superieurs verruqueux pour H. balearicum (Fig. 3, 7, 2);

—a contours circulaires pour H. xylosteifolium (Fig. 3, 3, 4).

De plus, chez ces deux dernieres especes, les cellules de cette couche possedent des murs
lateraux bas, tandis que ceux de la troisieme sont fins et sureleves. Enfin, Pendotesta de H.

calycinum et H. balearicum, mince (4 a 6 y.m de hauteur) et peu visible, contraste avec celle de

H. xylosteifolium (Fig. 3, 5) : bien distincte car beaucoup plus epaisse (13 [xm environ).

DISCUSSION ET CONCLUSION

La presente analyse des graines de type « reticule » s.L des Hypericum mediterraneens

arbustifs confirme Finteret taxonomique de Fetude des teguments au M.E.B. Comme le

montrent nos observations et la cle etablie, Fensemble des caracteristiques des semences

conduit a la distinction d'entites naturelles se superposant aux unites taxonomiques de la

classification generate, et dans le cas de certaines unites assez importantes, comme la section

Androsaemum, a la separation d'especes ou groupes d'especes.

L'interet phylogenetique de ce type d'etude s'avere egalement des plus important pour la

comprehension de ce genre Hypericum si complexe, comptant quelque 30 sections. En effet,

pour Robson (1985), a partir de certains taxa primitifs de la section « souche » Campylosporus

a graines « linear-reticulate » (10 especes : Afrique tropicale et subtropicale, sud-ouest Arabie)

auraient tout d'abord pris naissance la section affine Psorophytum (lies Baleares), puis la

section Ascyreia (Asie et region Pontique), et juste apres la section Webbia (Macaronesie). De
la section Ascyreia deriveraient 16 unites de plus en plus evoluees, les premieres individualists

dans ce grand groupe etant les sections : Androsaemum (Macaronesie, Ouest Europe,

Mediterranee, Sud-Ouest Asie) et Inodora (Turquie, Georgie).

Tous ces taxa presentent des caracteres morphologiques primitifs : port arbustif, 5

faisceaux d'etamines dans les sections Campylosporus, Psorophytum, Ascyreia, Androsaemum et

Inodora (3-4 dans la section Webbia), 5 styles dans les sections Campylosporus et Ascyreia (3
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dans les sections Androsaemum, Inodora, Webbia), ovules nombreux et graines ailees ou

carenees dans les sections Campylosporus, Androsaemum et Ascyreia (chez la plupart des

especes mais non chez H. calycinum). De plus, ils presentent souvent une distribution

geographique de type relictuel : endemiques a aire restreinte (a Fexception de quelques especes

de la section Androsaemum). Les especes etudiees ici correspondent done a des taxa ancestraux

(sections en majorite monoty piques), ou tres proches de la souche originelle, tous differencies

assez tot sur Tarbre phyletique du genre (reconstitue par Robson) et souvent de fagon

independante.

Du point de vue chromosomique, ces especes arbustives possedent les nombres de base les

plus eleves du genre. Rappelons qu'il existe chez les Hypericum plusieurs nombres

chromosomiques de base qui evoluent selon une serie continue de dysplo'idie descendante de

X = 12 a X =7 et 6(?) (Robson, 1981). Des diminutions analogues de nombres de base se

retrouvent dans les etapes evolutives d'une quantite de families, par exemple chez la plupart

des Composees (comme dans le genre Crepis X = 7 -» 3 : Babcock, 1947), et les Dipsacacees

(X = 10 — 5 : Verlaque, 1983). Chez les Hypericum, les nombres X = 12, 1 1, 10 caracterisent

surtout les especes arbustives les plus primitives, tandis que X = 9, 8, 7 se retrouvent presque

toujours chez les especes herbacees a caracteres morphologiques derives (Reynaud, 1986). Ces

dernieres correspondent a la plupart des taxa examines dans notre premier article (graines de

type cotele, ruguleux et papilleux) et a la quasi-totalite de ceux qui seront analyses dans notre

future publication (graines de type reticule s.s.). Ces taxa ancestraux s'averent en majorite

tetraploides (sections Androsaemum, Inodora et Webbia a 2n = 4 X = 40) et peuvent etre

consideres comme des paleopolyploides —taxa chez lesquels aucun ancetre diploi'de n'est

connu —selon la classification de Favarger & Contandriopoulos (1961). La stabilite

caryologique de ces paleopolyploides et de ces diploides anciens (H. balearicum 2n = 2X = 24,

//. calycinum 2n = 2X = 20) a nombre chromosomique de base eleve contraste avec la

diversite de certaines de leurs caracteristiques seminales.

En effet, contre toute attente, il s'avere bien difficile de definir a premiere vue le degre

evolutif des unites examinees, a partir du seul aspect exterieur des graines : forme et sculpture.

Chez les Hypericum, tant au sein des taxa primitifs que dans le vaste ensemble des groupes plus

avances, on observe une apparente heterogeneite provenant selon nous d'un certain

exem
ou carenees —considerees comme ancestrales par Corner (1976) —se retrouvent dans des

sections qui presentent des niveaux evolutifs differents et qui ne se succedent pas directement

:

sections Campylosporus, Ascyreia pro parte et Androsaenum.

Toutefois, nous pouvons esquisser brievement les principales tendances du genre. Les

especes primitives possedent des petites graines de formes diverses (cylindriques, ovoides a

fusiformes, cuneiformes) en general tres etroites, alors que celles des groupes evolues sont en

general cylindriques, presque toujours plus epaisses et plus longues. Par ailleurs, l'exotesta des

taxa arbustifs s'avere le plus souvent de type reticule s.L a mailles variables, tandis que celle des

sections plus avancees s'organise suivant 2 voies evolutives divergentes : avec une sculpture

tres elaboree et bien particuliere (cotelee, ruguleuse, papilleuse : Partie I), ou reticulee s.s. a

mailles regulieres (Partie III), prefiguree par les sections Inodora et Ascyreia. Selon nous, la
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Fig. 3. —H. balearicum : 1, graine; 2, exotesta. —H. xylosteifolium : 3, vue generate de la graine; 4, exotesta; 5,

section : a = exotesta, b = endotesta, c = tegmen; 6, grains d'aleurone. (Trait : 1, 3 = 500 |im ; 2, 4, 5, 6 = 50 pm).
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veritable unite des groupes primitifs reside dans un caractere ignore jusqu'alors —« la

structure tres simple des teguments » : notamment, Tendotesta peu visible et tres mince (2 a

6 [xm de haut, sauf dans la section monotypique Inodora ou cette couche de 1 3 (xm annonce la

tendance future vers l'epaississement).

Toute interpretation phylogenetique des caracteres seminaux des Hypericum doit prendre

en compte les trois composantes essentielles : structure, sculpture et forme. En fait, on assiste

dans ce genre a une evolution portant preferentiellement sur certains elements, avec un

accroissement de la complexite structurale ou sculpturale qui peut se resumer ainsi :

Groupes primitifs (arbustifs) : structure simple, sculpture et forme variables peu diffe-
• r

renciees.

Groupes derives (herbaces) :

rme nlus ou moms
gees;

lisees sur un seul type (cylindrique, reticulee s.s.)

forme homog

Le prochain article permettra de confirmer cette ebauche evolutive.
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